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Межвидовая изменчивость и полиморфизм окраски зеленых лягушек Капа еѕсиіепіа сотрех (Ат- 
рһіріа, Кашдае) гибридных популяций. Некрасова О. Д. — Выделены 8 фенетических признаков, 
характеризующих окраску, рисунок тела и конечностей зеленых лягушек комплекса Капа 
ехбсшета. По своему значению большая часть фенетических признаков гибридов (А. [е550- 
паехгійіБипйа) занимает промежуточное положение между родительскими видами, хотя по от- 
дельным признакам они ближе к одному из родительских видов, что вызвано доминантно- 
рецессивными взаимодействиями генов, определяющих окраску. Показано, что уровень флук- 
туирующей асимметрии дорсальных пятен у гибридов превосходит показатели родительских 
видов. Доказана возможность использования видоспецифичных признаков окраски и рисунка 
тела в диагностике родительских видов и гибридов. 
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Введение 


Вопросы сопряженности изменчивости фенотипических и генотипических признаков всегда 
привлекали внимание исследователей, работающих в области эволюционной и популяционной зоо- 
логии. Особый интерес вызывает характер наследования и изменчивости морфологических структур 
у гибридов. Это вызвано как практической необходимостью надежной идентификации гибридов, так 
и теоретическим интересом, связанным с анализом проблемы устойчивости морфогенеза у особей с 
необычными генотипическими сочетаниями, а также значимости репродуктивной изоляции в про- 
цессе видообразования. 

Одним из модельных объектов изучения процессов гибридизации у позвоночных животных яв- 
ляется западнопалеарктический комплекс зеленых лягушек, состоящий в Украине из двух гибриди- 
зирующих видов — озерной (А. ғідірипда РаП., 1771) и прудовой (А. /еѕѕопае Сатегапо, 1882) лягу- 
шек. Главной особенностью гибридов между этими двумя видами (А. /еѕѕопае хгійірипда) является 
полуклональное размножение, для которого характерно элиминация в мейозе гибридов генома од- 
ного из родительских видов. В результате наследуется только один из родительских геномов, и при 
скрещивании гибридов либо воссоздаются родительские виды, либо при возвратном скрещивании 
вновь образуются гибриды, которые в данном регионе определены как аллодиплоиды (Межжерин, 
Морозов-Леонов, 1997; Морозов-Леонов, 1998). 

В предыдущей работе (Некрасова, Морозов-Леонов, 2001) нами проведено исследование из- 
менчивости размеров задних конечностей у зеленых лягушек с целью выделения приоритетных при- 
знаков, диагностирующих гибриды (А. [езхопаехнафипаа) и родительские виды. Задачей настоящего 
исследования явился анализ дискретных признаков окраски и рисунка тела гибридных популяций, 
которые в отечественной литературе принято называть фенами (Яблоков, 1987). Окраска и рисунок 
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тела представителей западнопалерктического комплекса зеленых лягушек в принципе описывались, 
но в литературе имеются только ограниченные сведения о различиях видов по степени пигментации 
брюха и окраски тела (Бергер, 1976; Терентьев, 1950; Ветеег, 1988 и др.). 


Материал и методы 


Основой для работы послужил материал, собранный в Киеве и окрестностях автором совместно с 
сотрудниками Отдела эволюционных и генетических основ систематики Института зоологии НАНУ в 
2000 г. Обработано 217 половозрелых зеленых лягушек комплекса Капа еѕсиіепіа ѕ. 1. Окраску и рису- 
нок тела лягушек определяли прижизненно (в лабораторных условиях при одинаковой температуре и 
освещенности), а ряд мелких деталей уточнялся впоследствии по цветным фотографиям. 

Таксономическая принадлежность отдельных особей лягушек определена по биохимическим 
генным маркерам (І4һ-В, Аа{-1 и Аа(-2). Установлено, что 44 особи были прудовыми лягушками 
А. Іеѕѕопае, 113 — озерными лягушками К. нипаа и 60 экз. — гибридами (К. [еззопае хнфипаа, 
представлены самками и самцами). 

Фенетические признаки анализировались поэтапно (Баранов, 1984), при этом вначале выделя- 
лись фон и целостные структуры, а затем анализировались изменчивость деталей (рис. 1, 2). На 
этом основании выделены 8 качественных и количественных признаков, которые помогли опреде- 
лить морфологическую специфику родительских видов и гибрида (А. /еѕѕопае хм фипаа): 1) общий 
фон тела; 2) число, относительный размер и форма дорсальных пятен (оценивалась левая и правая 
части спины); 3) дорсально-медиальная полоса (фен <«ѕігіаѓа»); 4) количество основных полос (или 
пятен) на передних конечностях и их положение; 5) количество основных полос (или пятен) на 
бедрах; 6) количество основных полос (или пятен) на голени; 7) количество основных полос (или 
пятен) на задних конечностях (включая бедра, голень и предплюсну до У пальца); 8) пигментация 
нижней части тела лягушек. 
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Рис. 1. Среднее значение (Меап), стандартная ошибка среднего (514. Егг.) и доверительный интер- 
вал (1,96х5а. Ег.) основных фенетических показателей представителей Капа езсшета сотріІех (А: 
П.К. — передние конечности; р: 0 — отсутствие пигментации; 1 — слабая пигментация; 2 —сильная 
пигментация. 


Но. 1. Меап уаіџеѕ (Меап), ѕќапаага еггог оѓ теап ($14. Егг.) апа сопй4епсе іпќегуа! (1,96х 5. Егг.) 
рһепебіс тайз іп һубгіаѕ апа раегпа! ѕресіеѕ Капа езсшета сотріех. 
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Результаты 


Фоновая окраска у озерной лягушки К. и@фипаа достаточно изменчива 
и в окрестностях Киева встречаются лягушки с окраской от светло-зеленой до 
темно-коричневой. Причем в популяциях этого вида преобладают лягушки с 
зеленым и зелено-коричневым цветом тела (табл. 1). Среди зелено-коричневых 
лягушек больше половины коричневых особей с зеленой мордой (почти в 2 раза 
больше, чем чисто коричневых). Прудовые лягушки К. /еѕѕопае чаще всего ок- 
рашены в ярко-зеленый цвет и только около 18% особей имеют зелено- 
коричневую окраску (из них большинство зеленые особи с коричневой спиной 
и конечностями). Причем у всех лягушек в той или иной степени присутствует 
зеленый цвет. Гибриды (А. [е5зопаехифипаа) характеризуются промежуточным 
типом окраски, хотя и более похожим на общий фон окраски прудовой лягуш- 
ки. Фактор влияния принадлежности особей к тому или иному генетическому 
типу на изменчивость фоновой окраски тела оказался высоко достоверным и 
составил 12% от изменчивости этих признаков (п? = 0,12 + 0,008; р < 0,001). 

Исходя из того, что гибриды (К. [е55опаехнфипаа) имеют промежуточное 
соотношение типов окраски без резкого преобладания цвета, характерного для 
одного из родителей, можно заключить, что по данному признаку у представи- 
телей этого комплекса полного доминирования не наблюдается. Есть только 
тенденция к неполному доминированию зеленого фона над коричневым. 

Пигментация и рисунок спины. Изменчивость окраски спины зеле- 
ных лягушек можно охарактеризовать двумя группами признаков: 1) наличие- 
отсутствие светлой полосы на спине вдоль позвоночника; 2) число и форма 
дорсальных пятен (с левой и правой стороны от позвоночника). 

Около 80% особей К. мАфипаа имеют дорсальную полосу (табл. 2). При 
этом у большей части озерных лягушек (около 4/5 из числа полосатых) наблю- 
даются отклонения в ее строении (неодинаковая ширина, волнистые края, не- 
однородная по строению и др.). Из них более трети имеют зигзагообразную или 
прерывистую асимметричную полосу. Доля полосатых особей среди прудовых 
лягушек составляет 97%, что достоверно выше ({ = 2,45; р < 0,05), чем среди 
озерных лягушек. У большинства особей дорсальная полоса не доходит до кон- 
ца морды. При этом прудовых лягушек с асимметричной полосой меньше, чем 
других представителей зеленых лягушек. Среди половозрелых гибридов (А. [е550- 
пае хғійірипаа) полоса была встречена у всех особей без исключения. У неполо- 
возрелых особей 2,2% особей не имеют полосы. Влияние генетического фактора 


Таблица 1. Частота встречаемости цветовых вариантов фона тела у лягушек разных генетических типов, % 
Та е 1. Егедиепсу оѓ Боду Баскогоипӣ сооигиз уагіапіѕ іп #025 оѓ айегепі репейс ѓуреѕ, % 


Генетический Фоновая окраска тела 
тип зеленая зелено-коричневая коричневая 
К. пфипаа 42,7+4,7 43,7+4,7 13,6+3,25 
Гибриды 59,6+6,4 38,6+6,4 1,8+1,8 
К. Іеѕѕопае 82,2+7,2 17,9+7,2 0 


Таблица 2. Частота встречаемости особей с дорсальной полосой у лягушек разных генетических типов, % 
ТађБ1е 2. Егедиепсу оѓ іпйіуійџа[ у догѕа! ѕігіре іп #025 оѓ бегеп епебіс (уреѕ, % 


С полосой 
Генетический тип| Без полосы 
всего нормальная зигзагообразная 
К. пафипаа 19,6+3,7 80,4+3,7 52,7+4,7 27,7+4,2 
Гибриды 0 100 78,0+5,3 22,0+5,3 
К. Іеѕѕопае 2,7+2,4 97,3+2,4 83,8+5,6 13,5+5,2 
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и в этом случае статистически достоверно, так же как и в предыдущем слу- 
чае (12 = 0,12 + 0,004; р < 0,001). 

Известно, что наличие полосы обусловлено доминантным, а ее отсутствие 
рецессивным аллелем аутосомного локуса (Вегвег, ЅтіекімѕКі, 1982; Ищенко, 
1978), что подтверждается и в данном случае отсутствием бесполосых особей 
среди гибридов (А. /еѕѕопае хгійірипаа). 

Число дорсальных пятен у озерной лягушки колеблется от 4 до 31 (табл. 3). 
При этом около половины лягушек имеет 8—13 пятен. Зеленые и зелено- 
коричневые особи характеризуются наибольшим разнообразием числа и разме- 
ров пятен. Около 80% особей имеют пятна среднего и крупного размера. Цвет 
пятен варьирует от зеленого до черного. По количеству и выраженности пятен 
гибриды (А. /еѕѕопае хғійіБипаа) не отличаются от озерной лягушки. Число пятен 
у гибридов колеблется от 6 до 24, составляя у большинства 10—14. Прудовая ля- 
гушка по изменчивости этого признака достоверно отличается от озерной ля- 
гушки и гибридов (А. [езхопаехифипаа). Дорсальных пятен у нее меньше и их 
число колеблется от 2 до 20 (80,7% лягушек этого вида имеет 6—9 пятен). Круп- 
ные пятна встречаются только у 14% особей. Некоторые пятна сливаются, обра- 
зуя лентовидные, У-образные или треугольные скопления. 

На фоне распределения числа пятен очень убедительно выглядит достовер- 
ное повышение уровня флуктуирующей асимметрии окраски у гибридов по 
сравнению с обоими родительскими видами. Показатель асимметрии, оценен- 
ный как дисперсия разности между числом пятен на правой и левой сторонах 
тела, у гибридов (А. /еѕѕопае хим фипаа) оказался выше в 5 раз. Это обстоятельст- 
во может рассматриваться как свидетельство дестабилизации генетического го- 
меостаза (Іегпег, 1954) у гибридов. 

Пигментация нижней части тела (табл. 4). Виды зеленых лягушек 
традиционно диагностировались по степени пигментации нижней части тела. 
При этом наличие многочисленных черных пятен указывало на принадлежность 
особи к К. иаипаа, а их отсутствие — к А. /еѕѕопае. И действительно, влияние 
генетического фактора на варьирование этого признака у представителей зеле- 
ных лягушек оказалось гораздо сильнее (п? = 0,45 + 0,05; р < 0,001), чем по про- 
анализированным выше признакам. Более 95% озерных лягушек имеют пигмен- 
тированное брюхо и горло, тогда как у прудовых лягушек доля таких особей 


Таблица 3. Изменчивость числа дорсальных пятен у лягушек разных генетических типов, 
а также уровень их флуктуирующей асимметрии 


Та !е 3. Уагіарііу оғ питђег оѓ дога! ѕроќѕ іп їгорѕ оѓ бегеп эепейс (уреѕ, ап@ аІо |еуе] 
ог Фен: Писѓџабіпе аѕуттеќгу 


Количество дорсальных 


К. ғійірипаа Гибриды К. Іеѕѕопае 
пятен 
По обеим сторонам 13,2+0,5 13,1+0,56 10,1+0,52 
Справа 13,2+0,5 13,3+0,61 10,0+0,54 
Слева 13,2+0,51 13,0+0,53 10,2=0,51 
с? Асим. 0,51 2,7 0,54 


Таблица 4. Частота встречаемости особей с разной степенью пигментации нижней части тела 
у лягушек трех генетических типов, % 


ТаЬ1е 4. Егедиепсу оѓ іпйіуійиа15 уі егеп ёһгоаѓ апа Беу різтепќаёіоп йергее іп #025 
оѓ ћгее сепейс їуреѕ, % 


Генетический ТИП Отсутствие пигментации Слабая пигментация Сильная пигментация 
К. нйфипаа 5,6+2,2 44,4+4,8 50+4,8 
Гибриды 58,5+6,7 32,1+6,3 9,4+3,9 


А. Іеѕѕопае 85,2+6,8 14,8+6,8 0 
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Таблица 5. Среднее число полос на конечностях у лягушек разных генетических типов 
и влияние генетического фактора (т>) на их изменчивость 

ТађЬе 5. Ауегазе питђег оѓ ѕігіреѕ оп Ши $ іп #025 оѓ аШегепе гепейс ќуреѕ апі іпћиепсе 
оѓ вепебс Ѓасѓог (12) оп еіг уагіарійќу 


Расположение полос К. ғійірипаа Гибриды К. Іеѕѕопае 12+ т 
На передней лапе 3,36+0,06 3,12+0,08 1,97+0,09 0,40 + 0,006 
На бедре 3,08-0,04 2,71+0,07 2,12+0,05 0,41 + 0,006 
На голени 3,18=0,05 2,74+0,07 2,1+0,04 0,45 + 0,005 
На задней лапе, включая плюсну 10,48+0,1 9,85+0,15 8,0-0,1 0,45 = 0,005 


Таблица 6. Доля диагностируемых особей родительских видов и гибридов при разных 
комбинациях признаков 


Та е 6. Кабо оѓ Фа2тозед іпііуійиа![ оѓ раќегпа! ѕресіеѕ апа һургійѕ ассогііпо (о @егепе їгаієѕ сошЬтайоп$ 


Надежность дискриминации, % 


Признак * — 
К. Іеѕѕопае | гибриды | А. пафипаа |в целом 


5 признаков: количество пятен на спине и конеч- 
ностях (№ 5, 6, 7) 90,9 25 93,8 74,2 
Все 8 фенетических признаков 90,9 61,7 92 83,4 


* Включая положение пятен на передних конечностях. 


Таблица 7. Показатели изменчивости основных количественных признаков окраски 
у трех генетических типов лягушек 


Та е 7. Уама у шдехе$ оѓ раѕіс диап айуе со!оиг їгаіќѕ іп @гее зепейс їго2ѕ ќуреѕ 


А К. Іеѕѕопае Гибриды К. ғійірипаа 
изнак 
= су, % о? СУ, % 2 | Су 
Пятна на спине 11,59 34 18,15 32,4 27,46 39,71 
Полосы: 
на передних конечностях 0,32 29,0 0,4 20,4 0,43 19,59 
на задних конечностях 0,44 8,3 1,25 11,3 1,19 10,43 
на бедре 0,12 16,0 0,28 19,6 0,17 13,37 
на голени 0,07 12,0 0,27 18,8 0,25 15,64 


незначительна (14,5%). Среди гибридов (А. /еѕѕопае хгійірипаа) частота встречае- 
мости особей с пятнистым брюхом имеет промежуточное значение и несколько 
смещена в сторону прудовой лягушки (около 60% особей этого вида имеют чис- 
то белое брюхо). 

Считается, что у лягушек белая окраска нижней части тела является доми- 
нантным, а пятнистость рецессивным признаком (Боркин, Тихенко, 1979). От- 
сутствие пигментации нижней части тела гибридов (А. /еѕѕопае хгійірипаа) в об- 
щем подтверждает это положение, хотя промежуточный характер наследования 
все же свидетельствует о неполном доминировании. 

Пигментация и рисунок конечностей. По числу пятен и их положе- 
нию на передних конечностях прудовая лягушка достоверно отличается от озер- 
ной и от гибридов (А. /еѕѕоиае хгійірипда), которые по этим признакам друг от 
друга не отличаются (табл. 5). По количеству пятен на задних конечно- 
стях (признаки — № 5, 6, 7, см. «Материал и методы») все представленные ге- 
нетические типы лягушек друг от друга достоверно отличаются (р<0,001). На 
передних конечностях у большинства особей прудовой лягушки обычно бывает 
1—2, на бедре и голени — 2, на задних конечностях — 8 основных пятен. У 
озерной лягушки на передних лапах, бедре и голени чаще всего встречаются 3 
полосы, а на задней конечности обычно бывает 10 полос. Распределение числа 
полос у гибридов очень похоже на распределение этих признаков у озерной ля- 


52 О. Д. Некрасова 


гушки. Дисперсионный анализ показал, что влияние генетического фактора на 
изменчивость этих признаков высоко достоверно (табл. 5). 


Обсуждение 


Особенности наследования фенетических признаков у гибридов (А. [е550- 
пае хгійірипаа). Как и следовало ожидать, по особенностям окраски тела гибри- 
ды в основном представлены особями с промежуточными показателями, по 
сравнению с родительскими видами (рис. 1). Однако характер этого проявления 
не аддитивен, а мозаичен. Это значит, что строго промежуточный характер на- 
следования не проявляет ни один из признаков, а переходный гибридный фено- 
тип формируется за счет сочетания особенностей окраски родительских видов. 
С одной стороны, по преобладанию среди гибридов особей с депигментирован- 
ным низом тела и наличию дорсальной полосы они приближаются к прудовой 
лягушке, а с другой — по большому числу пятен на спине и конечностях они 
подобны озерной лягушке. Вероятнее всего, причиной такой мозаичности явля- 
ется равное распределение доминантных генов, кодирующих окраску, между 
двумя родительскими видами. 

Следует подчеркнуть, что установленный характер наследования признаков 
у гибридов (А. /еѕѕопаехғійірипда) во многом специфичен для Приднепровья. 
Особенности окраски у зеленых лягушек по ареалу претерпевают существенные 
изменения, например в Швеции все особи К. /еѕѕопае имеют коричневую окра- 
ску спины, то есть согласно существующим эмпирическим обобщениям явля- 
ются носителями рецессивных генов (Боркин, Тихенко, 1979). 

Диагностика гибридов (К. /еѕѕопаехғійірипда) и родительских ви- 
дов. На практике диагностика осуществлялась по окраске нижней части тела и 
цвету резонаторов у самцов. Так, у озерной лягушки они темные, у гибридов — 
серые, а у прудовой лягушки — почти белые. Однако определенную диагности- 
ческую ценность представляют и другие признаки, прежде всего, характер полос 
на конечностях и их положение. У большинства особей прудовой лягушки на 
передних конечностях имеется две основные полосы, расположенные продоль- 
но, тогда как у гибридов (А. [еззопае хи фипаа) и особей озерной лягушки три и 
более полосы расположены в основном перпендикулярно (рис. 2). Дискрими- 
нантный анализ показал, что с помощью количественных пяти признаков наи- 
более четко диагностируются родительские виды. Так, доля правильно класси- 
фицированных особей среди озерных лягушек составляет 93,8%, среди прудо- 
вых — 90,9%, среди гибридов — 25% (по выше перечисленным признакам они 
занимают промежуточное положение, табл. 6). Общее количество правильно 
классифицированных животных составляет 74,2%. При применении всех 8 фе- 
нетических признаков эта доля увеличивается до 83,4%. Таким образом, у выше 
перечисленных признаков диагностическая ценность ниже, чем по морфомет- 
рическим показателям задних конечностей, где доля правильно определенных 
особей в гибридных популяциях по некоторым признакам приближается к 99% 
(Некрасова, Морозов-Леонов, 2001). 

Стабильность развития гибридов (А. /еѕѕопаехгійірипйа). Априорно 
можно предполагать, что гибриды обладают наибольшей изменчивостью при- 
знаков и нарушением стабильности развития. Об этом в данном случае могут 
свидетельствовать 3 показателя: индивидуальная изменчивость, асимметрич- 
ность признаков, расположенных на билатеральных структурах и нарушение 
проявления признаков (фенодевиации). Тем не менее, зеленые лягушки в сред- 
нем имеют одинаковую изменчивость по указанным выше признакам. Наиболее 
изменчивым признаком у них является количество пятен на спине. По количе- 
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ству пятен на задних конечностях (в том 
числе бедре и голени) коэффициент ва- 
риации у гибрида (К. /еѕѕопае хи@фипаа) 
самый большой. Порядок расположения 
коэффициента вариации (СУ) призна- 
ков (ранг) у прудовой лягушки и гибри- 
да соблюдается одинаковый, у озерной 
лягушки он нарушается только в зави- 
симости от количества полос на бедре и 
на голени (табл. 7). 

Было выяснено, что у гибридов 
(А. ІеѕѕопаехғійірипаӢа) дисперсия разно- 
сти количества пятен между двумя сто- 
ронами тела наиболее высокая, что го- 
ворит о возможности нарушения у них 
стабильности развития. Но, тем не ме- 
нее, по доле особей с асимметричной 
(зигзагообразной, прерывистой) дор- 


Рис. 2. Схема основных морфологических при- 


сальной полосой гибрид занимает про- 
межуточное положение. Самое большое 
количество таких особей у озерной ля- 


знаков зеленых лягушек (правая половина — 
озерная лягушка Капа гійірипаа; левая полови- 
на — прудовая лягушка А. /еѕѕоиае): 1 — дор- 
сально-медиальная полоса; 2 — основные по- 


лосы (или пятна) на передней конечности; 3 — 
дорсальные пятна; 4 — основные полосы (или 
пятна) на бедре; 5 — основные полосы (или 
пятна) на голени. 


гушки, что, по-видимому, связано с со- 
стоянием биотопов, в которых, несмотря 
ни на что, некоторые особи озерной ля- 
гушки выживают (разная биотопическая 
приуроченность представителей зеленых 
лягушек). 

Озерная лягушка является молодым 
и наиболее экологически пластичным 
видом (Терентьев, 1950). Соответствен- 
но можно предположить, что наиболее распространенные виды, обитающие как 
в естественных, так и антропогенных ландшафтах с различной степенью загряз- 
нения и трансформации, каким является К. ифипаа, будут характеризоваться 
наибольшим полиморфизмом (Ищенко, 1978). Это подтверждают и полученные 
данные. Озерная лягушка по всем выше приведенным показателям, кроме ко- 
личества различных цветовых вариаций фона тела, наиболее полиморфна в дан- 
ных популяциях. Прудовая лягушка, напротив, обладает меньшим количеством 
морф. Гибрид и по этому показателю занимает промежуточное положение, но по 
основным количественным признакам он наиболее сходен с озерной лягушкой. 

Только используя основные диагностические признаки в комплексе: фене- 
тические, морфометрические (учитывая границы изменчивости некоторых ин- 
дексов), форму внутреннего пяточного бугра, положение голеностопных сочле- 
нений, возможно точное определение таксономического статуса зеленых лягу- 
шек по внешним морфологическим признакам. 


Еів. 2. Ѕсһете оЁ баѕіс тогрһоІоріса! ігаійѕ оЁ 
вгееп ігорѕ (гіеһі Ва№ — Аапа ғійірипӣа; а Іей ва! 
оЁ тов — А. /еѕѕопае): 1 — Яогѕа] ѕігіре; 2 — Ббаѕіс 
ѕігіреѕ (ог ѕроѓѕ) оп гоп Штб; 3 — Яогѕа! $роїѕ; 
4 — Баѕіс ѕігіреѕ (ог ѕроїѕ) оп Етиг; 5 — баѕіс 
ѕігіреѕ (ог ѕроѓѕ) оп ИЫа. 


Автор выражает искреннюю признательность С. В. Межжерину и С. Ю. Морозову-Леонову за 
оказанную помощь. 
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